





Function of inverted repeat sequences with 

















1.1.! qºÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 6 
1.2.! ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 8 
1.2.1. *8=ÂTÀKg#83F,>EÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 8 
1.2.2. *8=VUÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 8 
1.2.3.  CFIR !]k.:4%&#ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 8 
1.2.4. CFIR *8=D$5<2;ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 9 
1.2.5. Êc
CFIRSo;C:"$AÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 9 
1.2.6.  ?E0=ÂTNxª¸¶ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 9 
1.2.7. 3’É®¹Êcib CFIR SÌÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 10 
1.3. ©ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 11 
1.3.1. *8=D$5-(@F6E) CFIR 
SovÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ11 
1.4. ¯lÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 34 
1.4.1.  CFIR	 ¶!|a	t  
 ´ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 34 
1.4.2.    CFIRÀKg¦ÊcÍËrib 
Äf+5EIPÈ{ÊczÇ  
Î¯ ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 36 






 §2Á! *8=Wh¾sx°!½^ZuÂTSo° 
2.1.  qºÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 40 
2.2.  ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 42 
2.2.1.  *8=ÂTÀKg#83F,>EÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 42 
2.2.2.  *8=VUÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 42 
2.2.3. CFIR !]k.:4%&#ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 42 
2.2.4. CFIR *8=D$5<2;ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 43 
2.2.5. Êc
CFIRSo;C:"$AÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 43 
2.2.6.  ?E0=ÂTNxª¸¶ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 43 
2.2.7. ÂTd	 CFIRSÌÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 44 
2.2.8.  CFIR 7(B'.F=XÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 44 
   2.3.  ©ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 45 
2.3.1. R²Ã*8= CFIR SoÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 45 
2.3.2. CFIR ÂTIvÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 54 
2.3.3. CFIRSo(C<1E¾ÅOÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 57  
2.3.4. Í¨*8= CFIR SoÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 63  
2.4.  ¯lÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 68 
2.4.1. R²Ã*8=ib CFIRSoÂTv 
¢`	 	ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ68 
2.4.2. /$; III IR/$; II IR	 7(B'.F=X 
M	 Î¯ ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 69 
2.4.3.  e±³R²Ã\*8=ib CFIR ÌLwÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 72 
2.4.4.  <%-94\*8= CFIRSo 
v¢`	 	ÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏÏ 73 








CFIR   cruciform-formable IR 
CFIRs-Ec   Cruciform-formable IRs in the Escherichia coli genome 
CFIRs-Hs   Cruciform-formable IRs in the Homo sapiens genome 
CFIRs-Mm  Cruciform-formable IRs in the Mus musculus genome 
CFIRs-Sc   Cruciform-formable IRs in the Saccharomyces cerevisiae genome 
CIRI   Cruciform-formable IR identifier 
EE   efficiency element 
IR   inverted repeat 
nNuOc   normalized nucleosome occupancy 
OUR   overlapping untranslated region 
ORF   open reading frame 
PE   positioning element 
RSC   remodel the structure of chromatin 
SD   Shine-Dalgarno 
SGD   Saccharomyces Genome Database 
TFBS   transcription factor binding site 










































o DNA©ē3ɵ BĈ DNA3ńś24F2
Ⱦ3ɅF#M3TtZLŏȤ/!
HʆPale!ek 1991; Van Holde and Zlatanova 1994; Krasilnikov et al. 1999; Kouzine and Levens 



















ǖM2ȟKI-'ʆe.g., McAllister and Achberger 1989; Sinden 1994; Liu et al. 2001; 









/ȪźI-HʆHagerman 1986; Ohyama 2001; Asayama and Ohyama 2005; Ohyama 







2ȓHƔ1]u.ȥ+*-HʆWarburton et al. 2004; Wang and Leung 2009; 





3ɅF#Mǅď.âĚƋƓɕLńś!HʆLilley 1980; Lilley and Markham 1983; Courey 
and Wang 1988; Pale!ek 1991; Van Holde and Zlatanova 1994; Shlyakhtenko et al. 1998; 
Krasilnikov et al. 1999; Oussatcheva et al. 2004; Kouzine and Levens 2007ʇ©
âĚƋƓɕ
LńśH IRL CFIRʆcruciform-formable IRʇ/ú9âĚƋƓɕ3dm3ɦ3
Ɓī¿4ȗǔ24 67 bp.H
5 bp3B3BěĆ!HʆSheflin and Kowalski 1985; 
Iacono-Connors and Kowalski 1986; Müller and Wilson 1987; McMurray et al. 1991; Dai et al. 
1997; Dai and Rothman-Denes 1998; Jagelská et al. 2010; Nuñez et al. 2015ʇ%-
}
3ɦ4ȗǔ24 36ĎĊ.HʆHilbers et al. 1985; Furlong and Lilley 1986; Gough et 
al. 1986; Nag and Petes 1991; Sinden 1994; Potaman and Sinden 2005ʇ
6ĎĊEGB
ɦ}LB+âĚƋƓɕBěĆ!H/CʆFurlong and Lilley 1986; Müller and Wilson 




al. 1986; Scholten and Nordheim 1986ʇĔ3ċ÷2EG
âĚƋƓɕ>'4 IR
DNA
3ȣȢʆPearson et al. 1996; Zannis-Hadjopoulos et al. 2008; Brázda et al. 2011ʇ
ɈÍʆDai et 
al. 1997; Dai and Rothman-Denes 1998; Jagelská et al. 2010; Brázda et al. 2012; Coufal et al. 
2013ʇ
ǽŭʆLin et al. 1997; Shlyakhtenko et al. 2000; Lobachev et al. 2002; Wang and Leung 
2006ʇ






Ȉ/Ȕ!H/ǣI'ʆLu et al. 2015; Bacolla et al. 2016ʇ>'
Ĕ3ċ÷2E
G

















2/0>*-HʆLillo et al. 2002; Ladoukakis and Eyre-Walker 2008; Strawbridge et al. 













































































LB+ IRǼƚ^p3 3’ƅǮ3ɏ2ĔěĆ!H/Lċ÷'ʆLillo et al. 2002ʇ

Lillo F4IF3 IR 3ɟËĂŔiti3ƾōLƲ'!/Ǿȸ

ƝG3 IR4I>.ǞFI-1ƓɕLB+ËĂŔiti/-Ƙȏ-

























































































































































CircosʆKrzywinski et al. 2009ʇLµǈ'F2
´ś'l}3¬Ř3ɼ


























































































÷BHʆVan Noort et al. 2003ʇF2
âĚƋƓɕLńś!Hɯ2EGĔ3Tt














































































































































































































































































































8 7 6 5 4 3 2 1 0

bp 
8 7 6 5 4 3 2 1 0

bp 

















































































































































































































































































































































































8 7 6 5 4 3 2 1 0

"bp#
8 7 6 5 4 3 2 1 0

"bp#
8 7 6 5 4 3 2 1 0

"bp#






























































































































































































































































8 7 6 5 4 3 2 1 0
	bp
8 7 6 5 4 3 2 1 0
	bp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Du et al. 2013ʇ%IF3ǠǬE7ƆǠǬ.ĩȽ/'ɠÒLȡ 1.22>/A'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Ë.ńśIHâĚƋƓɕ3dm3ɦ3Ɓī¿45 bp.H/ǣüI-H
/FȋH/ʆSheflin and Kowalski 1985; Iacono-Connors and Kowalski 1986; Dai et al. 
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ƾ2ɈÍĂęǾñɟ°ʆtranscription factor binding siteʉTFBSʇ3
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/.HʆLilley 1980; Lilley and Markham 1983; Courey and 
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CircosʆKrzywinski et al. 2009ʇLµǈ'F2
´ś'l}3
¬Ř3ɼĉLȡǣ.HWeb`QoʊÏȚɡƟʉCruciform-formable IRs in the 
Saccharomyces cerevisiae genome (CFIRs-Sc)RdʉCruciform-formable IRs in the Mus 
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Q1: 31 bp " 3’-UTR " 81 bp
(n = 806)
Q2: 82 bp " 3’-UTR " 115 bp
(n = 750)
Q3: 116 bp " 3’-UTR " 164 bp
(n = 781)
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ą 2.5 CFIR/%3øɍɼĉ2Hs[Vh3æƂǂ 
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CFIRȀȬ
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